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Slow rhythm of the olfactory bulb : study of membrane potential oscillations of mitral/tufted 
cells and their relationships with discharge and network activities 
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Abstract
 The respiration-related slow rhythm strongly shapes the activity of the olfactory 
bulb. This rhythm is characterized by high amplitude oscillations in the local field potential, 
respiration synchronization of mitral/tufted (M/T) cell discharge and slow oscillation of M/T 
cell membrane potential (OLPM). Specific relationships between these activities could 
determine the M/T cell participation to olfactory processing. However, little is known on 
these relationships. The aim of my thesis has been to characterize M/T cell OLPM and to 
study the relationships between OLPM and both discharge and bulbar network activities. In 
this way, we recorded simultaneously intracellular activity of M/T cell and local field 
potential of olfactory bulb in anesthetized freely breathing rat. We showed that several types 
of OLPM can be distinguished and exhibited specific relationship with the respiration-
synchronization of M/T cell discharge activity. We observed also specific and complex 
relationships between OLPM and local field potential oscillation. Taken together, our results 
allowed us to integrate slow rhythm, and more particularly OLPM, in the more general 
scheme of olfactory processing. 
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Figure 1.1 : Représentation schématique des trois premiers étages du système olfactif de rat : 
la muqueuse olfactive, le bulbe olfactif et les aires de projections primaires ?
NOA : Noyau olfactif antérieur, TA : tubercule olfactif.CPA : cortex piriforme antérieur, CPP : cortex 
piriforme postérieur, L’axe vertical correspond à l’orientation dorso (D) – ventral (V) tandis que l’axe 
antéro (A) – postérieur (P) est représenté de gauche à droite (modifié d’après Miyamichi et al., 2011). ??
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Figure 1.2 : Muqueuse olfactive et transduction du signal 
A) Représentation schématique de la muqueuse olfactive (Modifié d’après Ennis et al.,2007) 
B) Cascade de la transduction du signal olfactif induisant une dépolarisation du neurorécepteur 
olfactif. Golf : protéine Golf ; ACIII : Adénylate cyclase III ; ATP : Adénosine Tri-phosphaste, 
AMPc : Adénosine Monophosphate cyclique ; CNG : canal cyclic Nucleotide-gated. ?? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????Fig.?1.2B?????????
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Figure 1.3 : Le bulbe olfactif 
A) Histologie de bulbe olfactif. Les somas des neurones ont été marqués au crésyl violet. D : 
dorsal ; V : ventral ; L : latéral ; M : médiane 
B) Représentation schématique de l’histologie du bulbe olfactif suite à une coloration de Golgi 
(Modifié d’après Shepherd, 1972). NO : axones des neurorécepteurs olfactifs ; PG : cellule 
périglomérulaire ; CACs : cellule à axone court superficielle ; CPE : cellule à panache externe, CPi : 
cellule à panache intermédiaire ; CPp : cellule à panache profonde ; CM : cellule mitrale ; CG : cellule 
granulaire ; CACp : cellule à axone court profonde ; FC : fibres centrifuges ; TOL : tractus olfactif 
latérale. 
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Figure 1.4 : Morphologie des différentes cellules juxta-glomérulaires : une cellule 
périglomérulaire (A), une cellule à axone court (B) et une cellule à panache externe (C). 
En noir : les dendrites ; en jaune : les somas ; en rouge : les axones. CNO : couche des nerfs olfactifs, 
CGl : couche glomérulaire, CPE : couche plexiforme externe (Modifié d’après Hayar et al., 2004b et 
Aungst et al., 2003) ?? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????cellules?à?axone?
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Type de cellules 
PM 
(mV) 
R 
(M?) 
Présence 
d’activité de 
décharge 
spontanée 
Type de 
décharge 
spontanée 
Neurotrans- 
metteurs 
Source 
Cellules péri-
glomérulaires 
In
Vitro
-65 1050  Faible 
Potentiels 
d’action isolés, 
pas de 
« burst » 
GABA 
/Dopamine 
Hayar et al., 
2004a 
In
Vivo 
  Variable 
Potentiels 
d’action isolés 
ou « bursts » 
Wellis & Scott, 
1990 
Cellules à 
axone court 
In
vitro 
-62 642 Faible 
Potentiels 
d’action isolés, 
pas de 
« burst » Glutamate 
Aungst et al., 
2003 ; Hayar et
al., 2004 
In
vivo 
     
Cellules à 
panache 
externes 
In
vitro 
-53 194 Rythmique « Bursts »  
Glutamate 
Hayar et al., 
2004a et b 
In
vivo 
  
Absente 
(d’après les 
tracés) 
 
Luo & Katz, 
2001 
Cellules 
mitrales / à 
panache 
In
vitro 
-65.5 32.9 Variable 
Potentiels 
d’action isolés 
& / ou 
« bursts »  
Glutamate 
Chen & 
Shepherd, 
1997a ; 
Palouzier-
Paulignan, 
communication 
personnelle   
In
vivo 
/- 56 19/115 Variable 
Potentiels 
d’action isolés 
& / ou 
« bursts »
Wellis et Scott, 
1990 / Cang & 
Isaacson, 2003 
Cellules 
granulaires 
In
vitro 
-66 980 
Absente ou 
faible 
 
GABA 
Schoppa et al., 
1998 ; Nai et
al., 2010 
In
vivo 
/- 63 65/332 
Absente ou 
faible 
Potentiels 
d’action isolés 
& « bursts » 
Wellis & Scott, 
1990 / Cang & 
Isaacson, 2003 
Tableau 1.1 : Propriétés électrophysiologiques des cellules composant le bulbe olfactif 
Les valeurs de potentiel de membrane (PM) et de résistance d’entrée (R) précisées avant la 
séparation ‘/’ sont issues de Wellis & Scott (1990) tandis que celles mentionnées après ont pour 
source Cang & Isaacson (2003). La différence de valeurs obtenue peut être du à la différence de 
techniques puisque Wellis & Scott utilise des électrodes à pointes fines alors que Cang & Isaacson 
utilise une électrode de patch clamp en configuration Whole-cell. 
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Figure 1.5 : Exemples d’enregistrement intracellulaire in vivo et in vitro des cellules juxta-
glomérulaires : une cellule périglomérulaire (A), une cellule à axone court (B) et une cellule à 
panache externe (C).
En A, les traits noirs situés sous les enregistrements matérialisent les phases d’inspiration. En C, le 
tracé intracellulaire in vivo est accompagné par le signal respiratoire. Le tracé noir situé au dessous 
représente la période de stimulation odorante. 
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Figure 1.6 : Morphologie des cellules principales du bulbe olfactif 
En bleu foncé : les dendrites apicales ; en bleu clair : les dendrites latérales ; en jaune : les somas ; en 
rouge : les axones. CM : cellule mitrale, CPi : cellule à panache intermédiaire, CPp : cellule à panache 
profonde. (Modifié d’’après Shepherd et al., 2004). ?
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Figure 1.7 : Exemples d’enregistrement intracellulaire de cellules mitrales / à panache 
(A) et de cellules granulaires (B) obtenues in vivo et in vitro
En A, les traits noirs sous le tracé in vivo représentent les phases d’inspiration ?
?????????????????????????????????????????????
? ???
??
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Tableau 1.2 : Récapitulatif des courants ioniques présents sur la membrane des cellules 
mitrales 
Abréviations : PA : potentiel d’action ; PM : potentiel de membrane ??
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Figure 1.8 : Les synapses de la couche glomérulaire 
A) Synapses intra-glomérulaires permettant l’entrée de l’information olfactive dans le bulbe 
olfactif. NRO : neurorécepteur olfactif ; M/P : cellule Mitrale/Panache ; Pe : cellule à panache 
externe ; PG : cellule péri-glomérulaire ; AC : cellule à axone court 
B) Synapses intra-glomérulaires faisant intervenir des interactions latérales. 1 : auto-excitation ; 
2 : excitation latérale ; 3+4 : synapse réciproque ; 5 : inhibition latérale, 6 : auto-inhibitions 
C) Synapses inter-glomérulaires. 1 : synapses dont l’élément pré-synaptique est une cellule 
périglomérulaire, 2 : synapse entre cellule à axone court et cellule périglomérulaire et 3 : 
synapse entre cellule à panache externe et cellule M/P 
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Figure 1.9 : Représentation schématique des synapses chimiques de la couche plexiforme 
externe impliquant les cellules granulaires 
1+2 : synapse réciproque ; 3 : inhibition latérale; 4 : auto-inhibition. ??
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Figure 1.10 : Représentation schématique de la synaptologie présente au niveau de la couche 
des cellules granulaires 
M/P : cellule M/P ; Gr : cellule granulaire ; ACp : cellule à axone court profondes ; TOL : tractus olfactif 
latérale ????
?????????????????????????????????????????????????????????????
? ???
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Figure 1.11 : Projections entre le bulbe olfactif et les principales aires corticales primaires et 
secondaires 
Les flèches bleues indiquent les projections qui sont à la fois centrifuges et centripètes 
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Figure 1.12 : Les projections neuromodulatrices reçues par le bulbe olfactif 
Les fibres cholinergiques (vert), noradrénergiques (noir) et sérotoninergiques (bleu) modulent l’activité 
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Figure 1.13 : Les projections épithélio-bulbaires (modifié d’après Strotmann & Breer, 2006) 
A) Spécificité des projections entre l’épithélium et le bulbe olfactif illustrée par une préparation 
« tête entière ». Celle-ci est issue d’une souris transgénique dont le récepteur olfactif 18-2 est 
co-exprimé avec lacZ. Tous les neurorécepteurs olfactifs exprimant la protéine 18-2 sont 
marqués en bleu.  
B) Représentation schématique de l’organisation « zone à zone » entre l’épithélium olfactif et le 
bulbe olfactif. Une couleur représente une zone de l’épithélium et la zone du bulbe olfactif à 
laquelle elle est liée.  ??
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Figure 1.14 : Représentation schématique de l’organisation en « centre excité et contour 
inhibé » (modifié d’après Aungst et al., 2003) 
Les connexions synaptiques excitatrices sont représentées en rouge et celles inhibitrices en bleu. 
NRO : neurorécepteur olfactif ; PG : cellule périglomérulaire ; Pe : cellule plexiforme externe ; Ac : 
cellule à axone court ; M/P : cellule M/P ; Gr : cellule granulaire ???
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Figure 1.15 : Le rythme thêta hippocampique 
A) Rythme thêta enregistré dans CA1 et le gyrus denté. A gauche : coupe histologique illustrant 
la position de l’électrode d’enregistrement multisite par rapport aux différentes couches de 
l’hippocampe. Les chiffres de 1 à 16 correspondent aux différents sites d’enregistrement du PCL. A 
droite, des exemples d’enregistrement de l’activité du réseau de l’hippocampe sont présentés pour 
chacun de ces sites. O : Stratum oriens ;p : couche des cellules pyramidales ; : Stratum radiatum ; lm : 
Stratum lacunosum-moleculare ; m : couche moléculaire; g : couche des cellules granulaires ; h :hilus 
(modifié d’après Buzsaki, 2002). 
B) Exemple d’enregistrement simultané de l’activité intracellulaire d’une cellule pyramidale de 
l’hippocampe (Intra) et de l’activité du PCL. Ce double enregistrement est réalisé à proximité l’un de 
l’autre chez la souris « tête fixée » soumise à une navigation virtuelle. Les signaux bruts (à gauche) 
sont accompagnés de leur signaux filtrés entre 6 et 10 Hz (à droite) (Modifé d’après Harvey et al., 
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Figure 1.16 : Dynamiques spatio-temporelles de l’activation de la couche glomérulaire du bulbe 
olfactif (Modifié d’après Spors & Grinvald, 2002) 
A) Cartes d’activation de la surface dorsale du bulbe olfactif avec la distribution des vaisseaux 
sanguins et les cartes de variations de fluorescence obtenues à différents moments d’une 
stimulation odorante : au début (précoce) et vers la fin (tardif). 
B) Décours temporel du signal fluorescent enregistré dans une région spécifique. Les courbes 
rose et rouge sont obtenues lors de stimulations répétées avec la même odeur. Les courbes 
contrôles, représentées en jaune et bleu sont obtenues en absence de stimulations 
odorantes. Ces courbes de variations de fluorescence sont accompagnées du signal 
respiratoire simultané. La correspondance entre les deux signaux est indiquée par le code 
couleur. Le trait rouge situé sous les courbes de variation de fluorescence matérialise la 
période de stimulation odorante. 
C) Décours temporel du signal fluorescent de deux régions de la couche glomérulaire lors d’une 
même stimulation odorante. Les régions examinées sont entourées sur la carte d’activation 
« précoce » 
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Figure 1.17 : Les dynamiques du potentiel de champ local du bulbe olfactif 
A) Exemples d’enregistrements du PCL obtenu simultanément dans les différentes couches du 
bulbe olfactif. Ces enregistrements ont été réalisé chez le rat anesthésié et libre de respirer 
grâce à une électrode à 16 voies d’enregistrement dont l’espace inter-site est de 50 ?m. Le 
tracé du bas correspond au signal respiratoire avec les transitions entre l’inspiration et 
l’expiration indiquées par un point bleu. La présence d’une odeur est indiquée par le trait gris 
au dessus des tracés (D’après une communication personnelle de Buonviso et al.). 
B) Exemple d’enregistrement du PCL de la couche granulaire du bulbe olfactif réalisé chez le rat 
anesthésié et libre de respirer. Cet enregistrement est obtenu pendant une stimulation 
odorante. Des bouffées d’oscillations rapides se greffent spécifiquement sur l’oscillation lente 
liée à la respiration. Les oscillations de type gamma sont présentent au sommet de 
l’oscillation lente tandis que les oscillations beta se produisent dans le creux de cette 
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Figure 1.18 : Représentation des différents patrons de décharge respiratoire des cellules M/P 
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Figure 1.19 : Les oscillations lentes du potentiel de membrane des cellules M/P (Modifié d’après 
Cang & Isaacson, 2003) 
Exemples d’enregistrements intracellulaires (Intra) illustrant une réponse excitatrice (A) et inhibitrice 
(B) chez le rat anesthésié et libre de respirer. La stimulation odorante est représentée par le trait 
rouge. Les potentiels d’action sont tronqués pour l’exemple B. 
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Figure 3.1 : Exemple d’enregistrement intracellulaire 
illustrant les deux principaux types d’oscillations lentes 
du potentiel de membrane (OLPM). 
Le signal intracellulaire est accompagné par le signal 
respiratoire dont les transitions entre l’inspiration et 
l’expiration sont marquées par des cercles gris. Dans le bas 
de la figure, une représentation schématique du signal 
intracellulaire moyenné sur un cycle respiratoire normalisé 
peut être observée pour l’OLPM+ présente pendant la 
période contrôle et pour l’OLPM- présente pendant la 
stimulation odorante. Celle-ci est représentée par un trait 
noir au-dessus du signal intracellulaire. 
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Figure 1: Examples of intracellular activities: membrane potential slow oscillations and 
respiration-related discharge patterns 
A) Typical recordings of intracellular signals. Cell numbers were extracted from the matrix 
presented in panel A of Figure 2. Top: intracellular recording; bottom: respiratory signal with expiration 
(Expi) and inspiration (Inspi) separated by a dotted line. Gray circles mark the inspiration/expiration 
transitions. The horizontal black line at the top of the intracellular signal indicates odor stimulation. The 
action potentials were truncated to improve the visibility of the membrane potential. 
B) Respiration-triggered membrane potential averages before (Control) and during odor 
stimulation (Odor) of the cells presented in A. 1) A cell without intracellular oscillations prior to odor 
stimulation acquired a negative membrane potential slow oscillation (MPSO-) during odor stimulation. 
2) A cell with a MPSO- before and during odor stimulation. 3) A cell with a positive membrane potential 
slow oscillation (MPSO+) becoming MPSO- during odor stimulation. A vertical dotted line indicates the 
transition between inspiration and expiration, and a horizontal dotted line represents the mean 
membrane potential. The up-point proportion is indicated for each averaged MPSO in the right corner. 
C) Respiration-triggered histograms of the action potentials from the cells presented in panel A 
before (Control) and during odor stimulation (Odor). 1) A cell without an action potential (Null pattern) 
before odor stimulation exhibited a complex synchronized pattern (Sc) during odor stimulation; 2) a 
cell that exhibited a suppressive-simple-synchronized pattern (S-) before and during odor stimulation; 
3) a cell with an excitatory-simple-synchronized pattern (S+) transitioned to a Sc pattern during odor 
stimulation. The vertical dotted line indicates the inspiration/expiration transition. ??
??????????????????????????????????????????????
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Figure 2: Effects of odor stimulation on membrane potential slow oscillations and respiration-
related discharge patterns 
A) Synthetic view of the MPSO types in the entire population of recorded cells before (Control) 
and during odor stimulation (Odor) (n=20). Each line corresponds to the same cell before and during 
odor stimulation. The different types of MPSO are indicated by colors as follows: the positive 
membrane potential slow oscillation (MPSO+) is in red, the negative membrane potential slow 
oscillation (MPSO-) is in green, the complex membrane potential slow oscillation (MPSOc) is in blue, 
and no oscillating signal (NoMPSO) is in beige. 
B) The percentages of respiration-related discharge patterns before (Control) and during odor 
stimulation (Odor) (n=20). The types of respiration-related patterns are indicated by colors as follows: 
the complex synchronized pattern (Sc) is in blue, the excitatory-simple-synchronized pattern (S+) is in 
red, the suppressive-simple-synchronized pattern (S-) is in green, the non-synchronized pattern (NoS) 
is in yellow, and null activity (Null) is in white. 
C) Synthetic view of a respiration-related discharge pattern in the whole population of 
recorded cells before (Control) and during odor stimulation (Odor) (n=20). Each line corresponds to 
the discharge activity pattern of an individual cell before and during the odor stimulation. The depicted 
cells are the same as those presented in panel A. 
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Figure 3: Primary study of the relationship between membrane potential slow oscillations and 
respiration-related discharge patterns 
The probability of an association between different membrane potential slow oscillation types 
and various respiration-related discharge pattern types (n=20) is presented for the control and odor 
periods. The probabilities are indicated in grayscale, in which white represents a null probability and 
black indicates the maximal probability. The 20 cells used to create these matrices are the same as 
those presented in Figure 2. NoMPSO: no oscillation; MPSO+: positive membrane potential slow 
oscillation; MPSO-: negative membrane potential slow oscillation; MPSOc: complex membrane 
potential slow oscillation; NoS: non-synchronized pattern, S+: excitatory-simple-synchronized pattern; 
S-: suppressive-simple-synchronized pattern; Sc: complex synchronized pattern; Null: null activity.??
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Figure 4: Influence of intracellular excitability state on membrane potential slow oscillations 
and discharge activities 
 A) An example of recordings at different excitability levels. Cell # 3 exhibited an MPSO 
during all excitability states. In the resting membrane potential (RMP) and H2 states, the intracellular 
oscillations were positive, but at D2 they were negative. This cell exhibited an excitatory-simple 
synchronized pattern (S+) in the RMP and D2 states. The discharge activity became null in H2. Top: 
an intracellular recording with truncated action potentials; bottom: a respiration signal with expiration 
(Expi) and inspiration (Inspi) separated by a dotted line and gray circles as signal transitions between 
inspiration and expiration. Insets: respiration-triggered membrane potential average (left) and a 
respiration-triggered spike histogram (right), in which the vertical dotted line indicates the 
inspiration/expiration transition. In the respiration-triggered membrane potential average, the horizontal 
dotted line corresponds to the mean membrane potential. 
B) Percentages of membrane potential slow oscillation types at different excitability levels. As
defined in the materials and methods section, H1, H2, H3 and H4 are hyperpolarized states. RMP: 
resting membrane potential; D1 and D2: the two depolarized states. The number of examined cells at 
??????????????????????????????????????????????
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each excitability level is indicated at the top of each bar. The membrane potential slow oscillation 
types are indicated by color as follows: red indicates a positive membrane potential slow oscillation 
(MPSO+), green indicates a negative membrane potential slow oscillation (MPSO-), blue indicates a 
complex membrane potential slow oscillation (MPSOc) and beige indicates a cell without oscillations 
(NoMPSO). The ?² test was used for statistical analysis; *p < 0.05, **p < 0.01 and ***p < 0.001. 
C) Percentages of respiration-related discharge pattern types at different excitability levels. 
The number of examined cells in each excitability state is indicated at the top of the column. The 
activity patterns are color-coded: blue indicates the complex synchronized pattern (Sc), red indicates 
the excitatory-simple-synchronized pattern (S+), green indicates the suppressive-simple-synchronized 
pattern (S-), yellow indicates the non-synchronized pattern (NoS) and white indicates null activity 
(Null). According to the ?² statistical test: *p < 0.05, **p < 0.01 and ***p < 0.001. Between RMP and 
H3: ?² (1, 50) = 17.60, p < 0.01; between RMP and H4: ?² (1, 42) = 18.67; p < 0.001. 
D) Mean firing rates at different excitability levels. Each column corresponds to the mean firing 
rate ± SEM for an intracellular excitability state. The number of cells examined at each excitability level 
is indicated at the top of each bar. The Mann-Whitney test was used for statistical analysis: *p < 0.05, 
**p < 0.01 and ***p < 0.001. 
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Figure 5: Unmasking of silent membrane potential slow oscillations 
A) A synthetic view of both membrane potential slow oscillations and respiration-related 
discharge patterns from 18 cells in the H3, H2, RMP and D2 excitability states. Each line corresponds 
to a single cell. Of these 18 cells, 9 were also utilized in the study of odor stimulation and are indicated 
with the same numbers (between 1 and 20) as those used in Figure 2. The remaining 9 cells are 
numbered from 21 to 29. Of the 18 cells, 8 were not depolarized. The activity patterns are indicated by 
color as follows: blue indicates the complex synchronized pattern (Sc), red indicates the excitatory-
simple-synchronized pattern (S+), yellow indicates the non-synchronized pattern (NoS) and white 
represents null activity (Null). Different types of hatch marks represent the presence and types of 
membrane potential; the right hatch marks indicate positive membrane potential slow oscillations 
(MPSO+), the left hatch marks indicate negative membrane potential slow oscillations (MPSO-), the 
cross hatches indicate complex membrane potential slow oscillations (MPSOc) and a lack of hatches 
indicates cells without oscillation (NoMPSO). 
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B) Computational simulation of intracellular activity with rhythmic (1) or stationary (2) inputs at 
resting membrane potential (RMP-like state) and during negative current injection (hyperpolarized-like 
state). Rhythmic input at 2 Hz simulated modulation of intracellular activity by respiration. 1) In an 
RMP-like state, rhythmic input simulation (a = 0.7) induced a synchronization of the discharge activity 
without a membrane potential slow oscillation. Simulation of membrane potential hyperpolarization 
induced an intracellular slow oscillation. 2) Simulation with stationary input (a = 0) did not induce the 
emergence of a rhythm: the discharge activity and membrane potential are flat. Top: intracellular 
activity simulation; bottom: simulated input. Inset: fast Fourier transform plot of MP and the resulting 
respiratory cycle-triggered spike histogram.?
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Figure 6: Exclusive associations between membrane potential slow oscillations and 
respiration-related discharge patterns 
The probability of an association between each type of membrane potential slow oscillation 
(including silent membrane potential slow oscillations) and each type of respiration-related discharge 
pattern (n= 19) is shown for the control and odor periods. The 19 cells used to create theses matrices 
are the same as those used in Figures 2 and 3. One cell was excluded because it was not tested 
using the intracellular excitability protocol. The probabilities are represented using grayscale code, in 
which white indicates a null probability and black indicates the maximal probability. NoMPSO: no 
oscillation; silent MPSO: silent membrane potential slow oscillation; MPSO+: positive membrane 
potential slow oscillation; MPSO-: negative membrane potential slow oscillation; MPSOc: complex 
membrane potential slow oscillation; NoS: non-synchronized pattern, S+: excitatory-simple-
synchronized pattern; S-: suppressive-simple-synchronized pattern; Sc: complex synchronized 
pattern; Null: null activity. 
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Figure 7: Schematic representation of an interpretation of our data 
 Case A: A mitral/tufted cell related to a glomerular unit receiving no respiration-related input. 
This cell exhibits neither a membrane potential slow oscillation (NoMPSO) nor a respiration-
synchronized discharge pattern (NoS). Gl: glomerulus; M: mitral cell; Olf Cx: olfactory cortex. 
Case B: A mitral/tufted cell related to a glomerular unit receiving a strong respiration-related 
input. This cell exhibits a positive membrane potential slow oscillation (MPSO+) that manifests an 
excitatory-simple-synchronized pattern (S+). This S+ spike pattern induces, via granular activation, a 
lateral inhibition of the mitral/tufted cells connected to neighboring glomeruli. As a result, this cell 
exhibits a negative membrane potential slow oscillation (MPSO-) associated with a suppressive-simple 
synchronized pattern (S-). Gr: granule cell. 
Case C: A mitral/tufted cell related to a glomerular unit receiving a weak respiration-related 
input. Because of the weak peripheral input, this cell is strongly influenced by the cellular excitability 
state, which in turn depends on characteristics of the animal’s internal state (such as neuromodulation 
and attention). The synergistic effect of the peripheral input and the intracellular excitability can thus 
result in several different types of membrane potential slow oscillations (MPSO+, -, c), which in turn 
induce different respiration-synchronized discharge patterns. 
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Figure 8: Identification of mitral/tufted cells 
A) Typical example of recorded signals. The local field potential (LFP) signal in the granular 
layer was characterized by the presence of a high amplitude wave at the same respiratory frequency 
at which fast oscillations were superimposed during odor stimulation. The intracellular discharge 
activity appeared spontaneously and was synchronized to the respiratory rhythm during odor 
stimulation. Top: LFP signal; middle: intracellular recording; bottom: respiratory signal, with expiration 
(Expi) and inspiration (Inspi) separated by a dotted line. The inspiration/expiration transitions are 
represented by gray circles. The odor stimulation is indicated by a horizontal black line above the LFP 
signal. 
 B) Morphological identification of mitral/tufted cells. A morphological reconstruction of a 
mitral/tufted cell recorded in vivo and intracellularly labeled with biocytin. The mitral/tufted cells are 
characterized by the localization of the soma in the mitral cell layer or the deep external plexiform 
layer, their extensive lateral dendrites and the projection of their apical dendrite into a single 
glomerulus. EPL: External Plexiform Layer; MCL: Mitral Cell Layer; IPL: Internal Plexiform Layer; GrL: 
Granular Layer. 
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Figure 9: Characterization of membrane potential slow oscillations 
A) Intracellular recordings of 1) a cell with a positive oscillation (MPSO+); 2) a cell with a 
negative oscillation (MPSO -) and 3) a cell without oscillation (NoMPSO). 
Top: intracellular signal; bottom: respiratory signal with expiration (Expi) and inspiration (Inspi) 
separated by a dotted line. The gray circles indicate the inspiration/expiration transitions. The action 
potentials have been truncated to improve the visibility of the membrane potential. 
 B) Fast Fourier transform analysis of membrane potential power. Cells with membrane 
potential slow oscillations (1 and 2) exhibited higher power in the 2 Hz frequency range (corresponding 
to the respiratory rhythm) than a cell without oscillation (3).
C) Autocorrelograms of membrane potential. Cells with oscillations (1 and 2) present an 
oscillating autocorrelogram, while a cell without oscillation (3) shows a flat autocorrelogram. 
 D) Respiration-triggered averaging of membrane potential. A positive membrane potential 
slow oscillation was characterized by an up-point proportion < 50% (1), whereas a negative oscillation 
manifested an up-point proportion > 50% (2). In cells without oscillations, the plots were relatively flat. 
The inspiration/expiration transition is marked by a vertical dotted line, and the mean membrane 
potential is represented by a horizontal dotted line. 
E) Histograms of membrane potential distribution. The mean membrane potential is 
represented by a vertical dotted line. 
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Figure 3.2 : Les niveaux “haut” et “bas” du potentiel de membrane des cellules M/P présentant 
une oscillation lente visible 
« PM haut » indique la valeur de potentiel de membrane considérée comme valeur « haute » et « PM 
bas » indique la valeur de potentiel de membrane considérée comme valeur « basse ». ??
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Figure 3.3 : Amplitudes des OLPM en fonction de leur forme avant (Contrôle) et pendant une 
stimulation odorante (Odeur) 
A) Amplitudes individuelles et moyennes des OLPM avant et pendant une stimulation odorante. 
Pendant la période contrôle, l’amplitude moyenne est calculée avec n = 11 pour les OLPM+ et 
avec n= 5 pour les OLPM-. Pendant la stimulation odorante, n = 7 pour les OLPM+ et n= 18 
pour les OLPM-. 
B) Suivi de l’effet des stimulations odorantes sur l’amplitude des OLPM :  
1) Pour les cellules avec une OLPM- avant l’odeur (n = 4). 
2) Pour les cellules avec une OLPM+ avant l’odeur (n = 10) 
Les traits orange relient les cellules M/P où l’amplitude des OLPM est augmentée. Les traits bleus 
relient celles où l’amplitude est diminuée. 
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Figure 3.4: Les valeurs “hautes” et “basses” du potentiel de membrane des cellules M/P en 
fonction du type d’OLPM présent avant et pendant une stimulation odorante 
Quatre cas ont été distingués :  
Cas 1 : les cellules OLPM – avant et pendant odeur 
Cas 2 : les cellules sans OLPM pendant la période contrôle et qui acquièrent une OLPM – 
pendant l’odeur 
Cas 3 : les cellules sans OLPM pendant la période contrôle et qui acquièrent une OLPM + 
pendant l’odeur 
Cas 4 : les cellules présentant une OLPM + pendant la période contrôle et une OLPM – 
pendant la période odeur. ??
????????????????????????????????????????????????????????????????
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Figure 3.5 : Relations entre les OLPM et la respiration 
Exemples de signaux intracellulaires moyennés sur le cycle respiratoire normalisé. Les deux 
exemples ont été obtenus pendant la période contrôle. Les flèches indiquent les points considérés 
comme correspondant au pic de l’oscillation. La ligne pointillée verticale indique la transition entre 
l’inspiration et l’expiration. La ligne pointillée horizontale indique la valeur moyenne du potentiel de 
membrane.??
3.2.2.2. Résultats??? ???????? ??? ???????? ?????????? ??? ??????????????? ???? ????? ????????? ???? ?????? ??? ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????Fig.?3.6A??????????????? ??????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????
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Figure 3.6 : Relations temporelles entre les OLPM et la respiration avant et pendant une 
stimulation odorante  
A) Positions individuelles et moyennes des pics des OLPM par rapport aux phases du cycle 
respiratoire avant et pendant une stimulation odorante. Les positions moyennes sont des 
moyennes circulaires et sont représentées avec l’écart-type circulaire. Max inspi : maximum 
de l’inspiration, Inspi / exp : transition entre l’inspiration et l’expiration ; Max expi : maximum de 
l’expiration ; Plateau expi : début du plateau de l’expiration. 
B) Positions des pics des OLPM avant et pendant odeur : 
1) Pour les cellules possédant une OLPM- pendant la période contrôle et une OLPM- (n = 3 ; 
trait pointillé) ou une OLPM+ (n = 1 ; trait plein) pendant l’odeur. 
2) Pour les cellules possédant une OLPM+ pendant la période contrôle et une OLPM+ (n = 
2 ; trait pointillé) ou une OLPM- (n = 8 ; trait plein) pendant l’odeur. ?
????????????????????????????????????????????????????????????????
?
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Figure 3.7 : Effets des changements d’excitabilité intracellulaire sur la position des pics des 
OLPM sur le cycle respiratoire normalisé. 
Les états marqués H1 à H4 correspondent à des états de plus en plus hyperpolarisés. PMR 
correspond à l’état de repos et D1 et D2 à deux niveaux de dépolarisation.?? ??? ?????? ??? ?????? ??????? ????? ?????????? ??? ????????? ???? ???? ????? ???? ?????? ????????????????????????????????????????se?produisent?préférentiellement?dans?une?période?allant?du?
maximum?de?l’inspiration?au?début?du?plateau?de?l’expiration.??????????????????? ?????????????? ???????????????????????? ??? ???????????????? ???? ??????????????????????? ??? ???? ??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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3.2.3.1. Méthodes?
?
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Enregistrements? simultanés? de? l’activité? intracellulaire? et? du? potentiel? de? champ?
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Figure 3.8 : Enregistrements simultanés des 
activités intra- et extracellulaires 
A) Représentation schématique de notre 
dispositif expérimental. Les 2 puits 
d’enregistrement de l’électrode multi-
site sont positionnés dans la couche 
des cellules granulaires. La 
micropipette intracellulaire est placée à 
proximité de l’électrode multi-site dans 
la couche des cellules mitrales. 
B) Exemple d’enregistrements simultanés 
du PCL et de l’activité intracellulaire 
(Intra) d’une cellule M/P. La respiration 
(respi) est également présente. Les 
ronds gris marquent les transitions 
entre l’inspiration et l’expiration. Le trait 
noir situé au dessus des tracés 
correspond à la période de la 
stimulation odorante. 
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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Figure 3.9 : Exemples de cross-corrélogrammes réalisés entre le signal extracellulaire et le 
signal intracellulaire pour une cellule présentant une OLPM + et pour une cellule présentant 
une OLPM - 
Les flèches noires indiquent le point dont les coordonnées ont été relevées. La valeur absolue de 
l’ordonnée correspond au coefficient de corrélation. La valeur de l’abscisse correspond à la relation de 
phase. Lorsque cette valeur est positive, le signal du PCL précède le signal intracellulaire (Intra) alors 
qu’une valeur négative correspond à un signal intracellulaire précédant le signal du PCL. 
 
 
 
 
 
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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3.2.3.2. Résultats??
Fréquences?
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Fréquence en Hz 
Test 
statistique 
Contrôle vs 
Odeur 
Contrôle Odeur 
Respiration 
1.99±0.06
(n=23) 
2.05±0.06
(n=23) 
Ns 
Wilcoxon 
OLPM 
2.03±0.05
(n=13) 
2.07±0.3 
(n=14) 
Ns 
Mann Whitney 
OL du PCL 
2.01±0.06
(n=23) 
2.07±0.07
(n=23) 
Ns 
Wilcoxon 
Tableau 3.1 : Récapitulatif des différentes fréquences de la respiration, des OLPM et des 
oscillations lentes du bulbe olfactif avant et pendant une stimulation odorante 
Abréviations : OL du PCL : oscillations lentes du PCL, Ns : non significatif??? ??????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????Tableau?3.2????
 ? ???????????? ????? ?????????????????????? ? ?????????????? ??????????????????? ?????????????? ? ???????????????????????? ?????????????? ?????????????? ?
Tableau 3.2 : Récapitulatif des coefficients de corrélation de Pearson entre les fréquences 
des oscillations lentes intracellulaires, extracellulaires et de la respiration avant (blanc) et 
pendant une stimulation odorante (rouge) ??
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?
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Figure 3.10 : Corrélation entre les signaux intracellulaires et extracellulaires avant et pendant 
une stimulation odorante 
A) Coefficient de corrélation individuel et moyen par type d’oscillation avant et pendant une 
stimulation odorante. Les valeurs moyennes sont calculées avec n = 9 pour les OLPM+ et n= 4 pour 
les OLPM- pour le période contrôle et avec n = 3 pour les OLPM+ et n= 11 pour les OLPM- pour la 
période odeur 
B) Suivie du coefficient de corrélation avant et pendant odeur pour : 
1) Les cellules avec une OLPM- avant l’odeur et une OLPM- (n = 2 ; trait pointillé) ou une 
OLPM+ (n = 1 ; trait plein) pendant l’odeur 
2) Les cellules avec une OLPM+ avant l’odeur et une OLPM+ (n = 2 ; trait pointillé) ou une 
OLPM- (n = 6 ; trait plein) pendant l’odeur. 
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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Figure 3.11 : Relations de phase entre les signaux intracellulaires et extracellulaires avant et 
pendant une stimulation odorante 
A) Relation de phase individuelle et moyenne par type d’oscillation avant et pendant une 
stimulation odorante. Les différentes moyennes sont calculées avec le même nombre de valeur que 
celles de la figure 3.10A. 
B) Relation de phase entre les signaux intra- et extracellulaires avant et pendant odeur : 
1) Pour les cellules avec une OLPM- pendant la période contrôle et OLPM- (n = 2 ; trait 
pointillé) ou OLPM+ (n = 1 ; trait plein) pendant l’odeur. 
2) Pour les cellules possédant une OLPM+ pendant la période contrôle et une OLPM+ (n 
= 2 ; trait pointillé) ou une OLPM- (n = 6 ; trait plein) pendant l’odeur. ?? ????? ?????? ???????????????????? ??? ?????????qu’une?stimulation?odorante?améliore? la?
corrélation?entre?les?activités?intra??et?extracellulaires?et?semble?pouvoir?influencer?leurs?
relation?de?phase.?
????????????????????????????????????????????????????????????????
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Figure 3.12 : Les activités fines de décharge 
A) Exemple d’enregistrement intracellulaire sur lequel les deux types d’activité fine de décharge 
peuvent être observés. Les potentiels d’action appartenant à une activité « bursting » sont 
surmontés d’un losange noir. Les potentiels d’action isolés, formant l’activité de type 
« beating », sont indiqués par des losanges gris. 
B) Histogramme de distribution des intervalles inter-potentiel d’action (ISI). La flèche rouge 
indique le temps pris pour séparer l’activité de décharge « bursting » de l’activité de décharge 
« beating ». 
 
 
????????????????????????????????????????????????????????????????
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Tableau 3.3 : Nombre de cellules prises en compte en fonction de l’association « patron de 
décharge/OLPM » pendant la période contrôle et la période odeur. 
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Figure 3.13 : Présence et localisation des activités fines de décharge sur le cycle respiratoire 
en fonction des associations spécifiques entre patrons respiratoires de décharge et les OLPM 
A) Exemples de schéma représentant la position des potentiels d’action appartenant à un 
« burst » (losanges noirs) et celles des potentiels d’action isolés (losanges gris) sur le cycle 
respiratoire et par cycle respiratoire successif. Ces représentations sont accompagnées par les 
signaux intracellulaires (noir) et extracellulaires (gris) moyennés sur le cycle respiratoire normalisé. La 
ligne pointillée verticale représente la transition entre l’inspiration et l’expiration alors que la ligne 
horizontale correspond au potentiel de membrane moyen du signal intracellulaire. ?? Histogrammes des taux de décharge par cycle respiratoire en période contrôle et en période 
odeur pour les associations S+/OLPM+ et S-/OLPM-. Pour chacune de ces associations, trois 
histogrammes sont construits : un avec uniquement les potentiels d’action appartenant à un « burst » 
(Burst), un avec uniquement les potentiels d’action isolés (Beat) et un dernier avec tous les potentiels 
d’action (Total). Le nombre de cellules considérées est précisé à droite de chaque histogramme.????? ?
?
??
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Figure 4.1. Enregistrement intracellulaire illustrant la faible présence de l’activité de décharge 
« bursting » pour une cellule sans OLPM et une activité de décharge non synchronisé à la 
respiration. 
Les potentiels d’action ont été tronqués. ?
????? ???????????????????????????????????????????????????????????????????
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Figure 1: A) Mean firing frequencies of mitral cells under three flow rate conditions. B) Mean 
instantaneous frequencies of mitral cells as a function of the respiratory cycle. n=36 
?
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Frequency??????
???? ???????
(±0.462)?
???????
(±1.035)??????? ???????
(±0.576)
???????
(±1.273)????? ???????
(±0.560)?
???????
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Table 1: Means (± SEM) of LFP intrinsic characteristics. Duration (second), amplitude (arbitrary units) 
and frequency (hertz) are presented for beta and gamma oscillations and for the three flow rate 
conditions. Data from low and high flow rate conditions were compared to data from the basal flow rate 
condition (n = 23 trials). Statistical test: Wilcoxon, *p < 0.05. 
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Figure 2 : Raw intracellular recording of a typical 
mitral cell (time in sec). 
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Figure 3 : Mitral cell response to a noisy 
input current of varying intensity. Top : I = 
0.004 A/m2. Middle : I = 0.006 A/m2. Bottom 
: I = 0.008 A/m2. 
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Figure 4. Generation of fast oscillations in a mitral-granule network, controled by subthreshold 
oscillations. See text for explanation. 
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Figure 5. Relation between the 
oscillation frequency and the 
population mean firing rate, for 
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